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摘要 : 同 源 异 形 盒 基因 (homeobox genes) 是 一 类 具有 180 bp 保守 序列 的 基因 ,在 生物 发 育 的 调控 
中 起 着 重要 人 作用。 昆虫 幼虫 的 腹 足 在 位 置 和 数目 上 均 表 现 出 丰富 的 多 样 性 ,使 其 成 为 进化 发 育 生 
物 学 研究 的 主要 对 象 之 一 。 通 过 对 昆虫 幼虫 腹 足 发 育 过 程 中 相关 同 源 异 形 盒 基因 的 研究 , 既 可 了 
解 腹 足 的 发 育 机 制 , 又 可 加 深 对 同 源 异 形 盒 基因 进化 和 功能 的 理解 。 本 文 简要 介绍 同 源 异形 盒 基 
总 结 了 同 源 异 形 盒 基因 在 昆虫 幼虫 腹 足 发 育 方面 的 研究 进展 ,包括 通过 相关 同 源 异 
形 盒 基因 时 空 表达 模式 来 揭示 腹 足 的 附 肢 起 源 、 腹 足 发 育 的 调控 通路 中 相关 同 源 异 形 盒 基因 的 功 
能 和 进化 等 ,尤其 是 腹部 Hox 家 族 基因 对 Distal-less 基因 的 抑制 作用 及 其 在 不 同 昆虫 类 群 中 的 进 
化 ,以 及 该 领域 目前 存在 的 主要 争议 ,期 望 为 相关 研究 提供 参考 。 

关键 词 : LR; 同 源 异 形 盒 基因 ; MARA; 同 源 性 ; 进化 
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因 的 概况 ,重点 


biology of prolegs of larval insects 
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Ministry of Education, College of Plant Protection, Northwest A&F University, Yangling, Shaanxi 


712100, China) 


Abstract; Homeobox genes possess a conserved sequence of 180 bp and play a crucial role in the 


developmental regulation of organisms. The abdominal prolegs of larval insects become an important 


model for the study of evolutionary developmental biology due to their abundant diversity. Studies of 


homeobox genes related to proleg development help reveal the developmental mechanisms and promote our 


understanding of the evolution and functions of homeobox genes. This article briefly introduces the 


research advances of homeobox genes and summarizes the studies of insect proleg development, including 


the origin and development pattern of prolegs based on the temporal and spatial expression patterns of 


related homeobox genes, the functions and evolution of homeobox genes, especially the repression of 


Distal-less by Hox genes and their evolution among various insect groups, and the controversial issues in 


this field, so as to provide some insights for the related research. 
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是 通过 比较 不 同 生物 的 发 育 过 程 








来 推测 其 亲缘 关系 和 发 育 过 程 的 学 科 。 生 物 演化 过 








程 中 的 表 型 差异 是 


日 相关 发 育 调控 基因 及 其 调控 机 
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PAJZS WAY (Carroll et al., 2001) 。 因 此 ,结合 
表 型 和 基因 型 对 胚胎 发 育 、 形 态 特异 性 、 结 构 同 源 性 
和 发 育 可 塑性 等 方面 进行 研究 ,有 利于 加 深 对 生物 
发 育 机 理 的 认识 。 
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同 源 异形 盒 基因 (homeobox genes) 调控 肢体 、 
肌肉 、 上 骨骼 、 神 经 以 及 免疫 等 组 织 的 发 育 ,在 动物 发 
育 学 人 研究 中 起 着 不 可 替代 的 作用 ( Holland, 2013) , 
特别 是 在 昆虫 幼虫 腹 足 的 发 育 方面 。 昆 虫 幼 虫 在 腹 
足 数量 和 排列 上 表现 出 较 大 差异 (Lisa and Grbic, 
1999) ,但 在 相关 发 育 基因 的 调控 上 却 又 有 着 明显 
的 保守 性 (Bitsch, 2012) 。 因 此 ,深入 研究 相关 同 源 
异形 盒 基因 在 不 同 昆虫 类 和 群 的 幼虫 腹 足 发 育 中 的 功 
能 ,从 分 子 机 理 角 度 探 讨 该 差异 产生 的 原因 ,对 发 育 
生物 学 研究 具有 重要 意义 。 





1 同 源 异 形 盒 基因 概述 


同 源 异 形 盒 基因 在 进化 上 具有 高 度 的 保守 性 ， 
它们 共有 一 段 约 180 bp 的 相似 序列 。 这 段 序列 编 
码 约 60 个 氨基 酸 ,这 段 氨基 酸 序列 被 称 为 同 源 异形 
盒 , 同 源 异 形 盒 编 码 的 蛋白 质 区 域 被 称 为 同 源 异 形 
域 (homeodomain，HD ) 。 同 源 异 形 域 包含 螺旋 - 转 


角 - 螺 旋 ( helix-tum-helix ) 结构 ,该 结构 可 以 通过 与 
DNA 的 结合 来 调节 其 他 基因 的 表达 ,最 终 调节 生物 
的 发 育 过程 (Laughon and Scott, 1984) 。 

英国 科学 家 Bateson (1894 ) 最 早 提出 “ 同 源 蜡 
JÉ” (homeosis ) 的 概念 , 即 生 物 在 发 育 过 程 中 ,身体 
的 某 部 分 结构 会 转变 成 男 外 一 个 相似 的 结构 ,这 种 
现象 被 称 为 同 源 异 形 窗 变 (homeotic mutation ) 。 
Lewis(1978 ) 以 黑 腹 果 晶 Drosophila melanogaster 为 
例 总 结 了 与 生物 胸 、 腹 节 分 化 和 发 育 相 关 的 BX-C 
FRA IR, 并 指出 了 这 些 基 因 的 “ 共 线 性 ”( co- 
linearity ) 模 式 , 即 基因 所 调控 体 节 的 相对 位 置 与 它 
们 在 染色 体 上 的 相对 位 置 一 致 (图 1)。McGinnis 等 
(1984) 用 Southern blot 方法 在 不 同 的 果 蝇 类 群 中 均 
鉴定 出 了 同 源 异形 盒 序 列 , 并 提出 保守 的 果 晶 同 源 
异形 盒 序 列 暗 示 了 这 种 保守 性 也 可 能 出 现在 其 他 生 
物 中 。 随 后 ,不 仅 在 其 他 昆虫 ,而 且 在 鸡 `. 鼠 和 人 等 
动物 的 基因 组 中 都 陆续 发 现 了 果 量 同 源 异 形 盒 基 因 
的 同 源 基因 。 
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图 1 BX-C 基因 簇 在 染色 体 上 的 排列 及 其 所 控 
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Fig. 1 The co-linearity between BX-C cluster position on the chromosome and the body 


segments they controlled in Drosophila melanogaster (adapted from Rao, 2013 ) 


原 口 动物 通常 包含 约 100 个 同 源 异 形 盒 基因 
(Simakov et al., 2013; Hench et al., 2015) ,大 部 分 
AES 2A) 250 个 同 源 异 形 盒 基因 (Scott and 
Weiner，1984) 。 动 物体 内 15% ~ 30% 的 转录 因子 
是 同 源 异 形 盒 基因 表达 的 蛋白 , 约 占 一 个 物种 总 蛋 
白 种 类 的 0.5% ~1. 25% (de Mendoza et al., 2013) 。 

早期 研究 中 ,Ruddle 等 (1994) 将 同 源 异 形 盒 基 





因 分 为 两 大 类 : Hox 基因 和 non-Hox 基因 。 随 着 研 
究 的 深入 , Biirglin 和 Affolter( 2015 ) 根据 同 源 异形 域 
序列 相似 性 , 及 其 侧翼 保守 结构 域 (flanking 
conserved domain) ) 和 基 序 (motif) 的 特征 ,将 这 些 基 
因 分 为 16 KÆ (classes), 即 ANTP, PRD, PRD- 
LIKE, POU, HNF, CUT [包括 4 个 亚 类 
(subclasses ); ONECUT, CUX, SATB 和 CMP), 
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LIM, ZF, CERS, PROS 和 SIX/SO 大 类 ,以 及 TALE 
超 类 (superclass ) fh) IRO, MKX, TGIF, PBC 和 MEIS 
大 类 。 

同 源 异 形 盒 基因 表达 的 蛋白 是 一 类 转录 调控 因 
子 ,体外 DNA 结合 实验 证 明 , 它 们 具有 DNA 结合 活 
性 , 且 结 合 方式 高 度 保 守 。Winslow 等 (1989 ) 发 现 ， 
果 晶 同 源 异 形 盒 蛋 白 Antp 和 fiz 能 激活 培养 状态 下 
果 晶 细胞 中 的 数 个 基因 的 启动 子 , 从 而 为 同 源 异 形 
盒 借 白 的 调控 功能 提供 了 更 直接 的 证 据 。 在 动物 
中 , 同 源 异形 盒 基 因 , 特 别 是 Hox 基因 ,从 发 育 早期 
就 开始 发 挥 作用 ,如 胚胎 的 确立 、 体 节 的 产生 与 分 化 
等 ( Driever and Niisslein-Volhard, 1988; Maeda and 
Karch, 2015; Rezsohazy et al., 2015; Seifert et al., 
2015; Töhönen et al., 2015) , AY th EAR AA FE 
的 必需 成 分 (Young, 2011). 















































2 ， 同 源 异 形 盒 基因 与 昆虫 幼虫 腹 足 起 源 














昆虫 凭借 其 物种 多 样 性 和 较为 完善 的 系统 发 育 
关系 ,成 为 了 进化 发 育 生物 学 研究 的 理想 模式 类 群 
(Heffer and Pick, 2013) ; 而 昆虫 幼虫 的 腹 足 在 着 生 
位 置 和 数目 上 都 存在 高 度 的 多 样 性 ,使 其 成 为 进化 
发 育 生 物 学 研究 中 的 一 个 热点 (Lisa and Grbic, 
1999) 。 作 为 附 肢 的 重要 标记 基因 ,一 些 同 源 异 形 
盒 基因 的 时 空 表 达 模 式 成 为 了 分 析 腹 足 起 源 的 有 力 
工具 。 

2.1 昆虫 幼虫 腹 足 起 源 的 争议 

昆虫 幼虫 的 腹 足 从 胚胎 期 开始 发 育 ,到 肾 期 退 
化 消失 ,并 且 在 不 同类 群 中 表现 出 丰富 的 多 样 性 。 
在 昆虫 幼虫 腹 足 的 起 源 上 , 目前 有 两 种 相互 对 立 的 
观点 。 一 种 观点 认为 , 腹 足 和 胸 足 是 同 源 器 官 , 均 起 
源 于 附 肢 。 这 种 观点 最 初 是 基于 形态 上 的 特征 提出 
的 ,认为 幼虫 腹 足 起 源 于 胚胎 期 的 附 肢 原 基 ,与 胸 足 
原 基 相 对 应 ,并 且 胸 足 和 腹 足 的 肌肉 连接 方式 保持 
一 致 (Weber，1933; Snodgrass, 1935; Matsuda, 
1976 ) Kobayashi 等 (2013 ) 根据 胚胎 学 观察 ,提出 
步 甲 Carabus insulicola 腹部 中 间 的 突起 (相当 于 蝎 
式 幼 虫 的 腹 足 ) 和 胸 足 的 亚 基 节 同 源 。 一 些 相 关 同 
源 异 形 盒 基因 表达 模式 的 研究 也 文 持 这 种 观点 , 例 
Wkk Precis coenia 的 Distal-less (Dil) 基因 在 胸 足 
和 腹 足 表现 出 了 相同 的 表达 模式 ( Warren et al., 
1994) ;类 欧 松 叶 蜂 Diprion similis 和 香 脂 冷 杉 叶 蜂 
Neodiprion abietis 的 腹 足 中 出 现 了 extradenticle (exd) 
基因 ,但 未 出 现 DU 基因 ,因此 认为 膜 翅 目 
























































( Hymenoptera ) 的 腹 足 是 附 肢 的 基 肢 节 ( Suzuki and 
Palopoli, 2001) 。 

另外 一 种 观点 则 相反 , Hinton ( 1955 ) 依据 长 翅 
总 目 (Panorpoidea) 幼虫 腹 足 的 结构 功能 和 分 布 , 明 
确 反 对 Berlese-Imms 理论 一 一 该 理论 认为 腹 足 和 胸 
足 系列 同 源 , 属于 腹部 的 附 肢 结 构 。Suzuki( 1990 ) 
同样 依据 对 长 翅 目 (Mecoptera) 的 胚胎 研究 ,提出 了 
判断 胸 足 和 腹 足 是 否 同 源 的 两 个 标准 , 即 腹 足 和 胸 
足 是 否 排 成 一 列 , 以 及 它们 的 内 部 组 织 结构 发 育 过 
程 是 否 相 同 ,并 以 此 判断 长 翅 目 昆虫 幼虫 的 腹 足 和 
胸 足 并 非 系列 同 源 结构 。 通 过 对 华山 蝎 蛤 Panorpa 
emarginata , KL ff] HS Dicerapanorpa magna 和 和 拜 尔 
HAIS Panorpa byersi JARI IE ALTE ASA ` 组 织 学 
观察 和 肌肉 解剖 ,本 研究 团队 (Du et al., 2009; Yue 
and Hua, 2010; Kou and Hua, 2016) 提出 蝎 蛤 的 腹 
是 并 非 起 源 于 附 上 及 的 主轴 。0Oka 等 (2010) 依 据 对 鞠 
=F Ot KE Athalia rosae 的 胚胎 学 观察 以 及 DU 和 
decapentaplegic (dpp) 两 个 基因 表达 位 置 的 研究 , 提 
出 叶 蜂 的 腹 足 可 能 相当 于 附 胶 的 基 节 内 叶 。 目 前 ， 
关于 腹 足 起 源 的 问题 在 不 同 昆虫 类 群 中 仍 存在 着 较 
大 的 争议 。 

在 昆虫 幼虫 腹 足 的 研究 中 有 3 种 常用 的 方法 
(Du et al., 2009; Yue and Hua, 2010)。 最 经 典 的 
方法 是 基于 幼虫 期 腹 足 的 形态 特征 ,包括 外 部 形态 、 
相对 位 置 和 相关 肌肉 的 连接 方式 等 (Snodgrass， 
1935; Suzuki, 1990; Kou and Hua，2016 ) 。 这 种 方 
法 能 够 直观 地 显示 出 腹 足 和 胸 足 形态 最 终 状态 的 异 
同 点 ,但 缺乏 对 发 育 过 程 的 了 解 。 近 年 来 , 随 着 电镜 
技术 的 发 展 ,胚胎 学 成 为 主要 的 研究 手段 。 通 过 对 
胚胎 期 腹 足 发 育 过 程 的 连续 观察 以 及 组 织 结构 的 对 
比 , 研 究 者 得 到 了 更 多 关于 腹 足 起 源 的 证 据 
(Suzuki, 1990; Du et al., 2009; Yue and Hua, 
2010; Kobayashi et al., 2013; Kou and Hua, 2016), 
近 几 年 来 , 随 着 分 子 生 物 学 的 飞速 进步 以 及 进化 发 
育 生 物 学 的 兴起 ,研究 者 更 倾向 于 通过 相关 基因 的 
表达 模式 功能 和 相应 的 基因 调控 网 络 来 验证 幼虫 
腹 足 的 起 源 。 初 期 ,通过 原 位 杂交 (in situ 
ISH) 和 免疫 组 织 化 学 
(immunohistochemistry ) 来 确定 腹 足 发 育 相 关 基 因 或 
蛋白 是 否 在 腹 足 表达 及 其 表达 模式 (Panganiban et 
al., 1994; Warren et al., 1994; Suzuki and Palopoli, 
2001; Jockush et al., 2004; Oka et al., 2010) ;后 来 ， 
MINA T RNA 干扰 (RNA interference, RNAi) 技术 
来 验证 相关 基因 的 功能 (Lewis et al., 2000; Tomita 

































































hybridization , 
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and Kikuchi, 2009) 。 因 的 表达 (Panganiban et al., 1995 ) 。 在 较为 原始 的 


2.2 昆虫 幼虫 腹 足 中 同 源 异 形 盒 基因 的 表达 模式 
同 源 异 形 盒 基因 是 昆虫 附 胶 发 育 研究 中 常用 的 


标记 基因 。 在 附 肢 发 育 初 期 , Dil 基 被 Wingless 








弹 尾 纲 动 物 中 ,Palopoli 和 Patel (1998 ) 发 现 白 符 跳 
忠 Folsomia candida 的 腹部 第 1, 3 和 4 TA E imt 
有 ODI 基因 的 表达 。 在 较为 原始 的 无 翅 类 昆虫 中 ， 





























(We) 基因 激活 , 然后 在 dp 和 表皮 生长 因子 
(epidermal growth factor, EGF) 作用 下 确定 表达 域 ， 
进而 确定 附 肢 发 育 的 位 置 ( Goto and Hayashi, 
1997)。 之 后 ,DU 和 homothorax (hth) 则 和 转录 因子 
dachshund ( dac) — [Fl ik FE BET A AE ig AH ( proximal- 
distal axis) 的 划分 :DU 基因 通常 表达 在 附 肢 的 端 部 ， 
而 hth 和 exd 基因 则 表达 在 附 肢 的 基部 ,中 间 则 为 
dac 基因 的 表达 域 (Lecuit and Cohen, 1997; Abu- 
Shaar and Mann, 1998; Wu and Cohen, 1999) 。 

re FH Fak LEED EY AS PEGA HY BE PE, ESE AA i 
此 为 根据 来 判断 不 同 附 上 股 的 同 源 关 系 。 

在 腹 足 发 育 的 相关 基因 中 ,ZU 的 研究 最 为 深入 
(Suzuki and Palopoli, 2001) , # HNE Jy GH AX Mig T 
的 分 子 标记 (Panganiban et al., 1995; Schaeper et 
al., 2013) 。 由 于 表达 模式 的 保守 性 , 它 常 被 用 来 检 
测 腹 足 是 否 起 源 于 附 肘 ( 表 1)。 在 甲壳 动物 糠 是 
Mysidopsis bahia 中 ,腹部 附 肢 中 就 已 经 出 现 了 DI 基 











表 1 Distal-less 基因 在 不 同 





常 只 在 腹部 第 1 节 出 现 一 种 类 似 腹 足 的 附 肢 结 
$4 带 ( pleuropodium ) ,如 家 衣 鱼 Thermobia 
domestica ,Dl 基因 在 胚 足 带 的 端 部 表达 
et al., 2002; Ohde et al., 2009; Schaeper et al., 
2013 ) 。 美 洲 沙 漠 蝗 Schistocerca americana 在 腹部 第 
1 和 2 节 有 腹 足 产生 ,并且 腹 足 上 均 能 检测 到 Dl E 
白 的 表达 (Palopoli and Patel，1998 ) 。 马 利 筋 长 旺 
Oncopeltus fasciatus 和 赤 拟 谷 盗 Tribolium castaneum 
也 是 仅 在 腹部 第 1 节 出 现 胚 足 带 , 并 且 胚 足 带 的 端 
部 均 出 现 了 DU 基因 的 表达 (Palopoli and Patel, 
1998 ; Rogers et al., 2002 ) 。 在 较为 进化 的 全 变态 类 
昆虫 的 幼虫 中 , 腹 足 的 数目 逐渐 增加 ,在 拟 华山 蝎 蛤 
Cerapanorpa dubia 中 ,腹部 第 1 -8 节 均 有 腹 足 ,并 
且 腹 足 的 端 部 能 够 检测 到 DU 基因 的 表达 ( 丁 果 ， 
2016) 。 Precis coenia 中 ,腹部 第 1 节 和 第 3 - 
6 节 出 现 了 腹 足 ,并 且 腹 足 端 部 均 有 DU 基因 的 表达 
1994; Warren et al., 1994) 。 
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昆虫 腹 足 中 的 表达 位 置 


Table 1 Expression position of Distal-less gene in prolegs of various insects 
































H 种 表达 位 置 来 源 
Order Species Expression position Sources 
弹 尾 目 白 符 跳 虫 Al, A3 和 A4 节 腹 足 端 部 , 
Palopoli and Patel, 1998 
Collembola Folsomia candida Distal tip of prolegs on A1, A3 and A4 opp ahaa 
KH 家 衣 鱼 Al 节 胚 足 带 端 部 Rogers et al., 2002; 
Zygentoma Thermobia domestica Distal tip of pleuropodium on A1 Ohde et al., 2009; Schaeper et al., 2013 
Aa Al KRYMU RIE Al 和 A2 节 腹 足 
Palopoli and Patel, 1998 
Orthoptera Schistocerca americana Prolegs on Al and A2 APU Ee 
半 翅 目 DAMKI AL 节 胚 足 带 端 部 
; E i : Rogers et al., 2002 
Hemiptera Oncopeltus fasciatus Distal tip of pleuropodium on A1 
j IRIE Al 节 胚 足 带 端 部 
Wal TRAD it . HAR eae . Palopoli and Patel, 1998 
Coleoptera Tribolium castaneum Distal tip of pleuropodium on Al 
长 翅 目 以 华山 蝎 蛤 Al - A8 节 腹 足 端 部 T, 2016 
Mecoptera Cerapanorpa dubia Distal tip of prolegs on Al - A8 i 
S53 H a Al 和 A3 - A6 节 腹 足 端 部 Warren et al., 1994; 
Lepidoptera Precis coenia Distal tip of prolegs on Al and A3 ~ A6 Panganiban et al., 1994 
Al -A8: 腹部 第 1 -8 节 Abdominal segments I - VIII. 





但 并 非 所 有 昆虫 幼虫 的 腹 足 上 都 有 ZU 基因 的 
表达 。 如 香 脂 冷杉 叶 蜂 N，abietis 和 类 欧 松 叶 蜂 D. 
similis 的 腹 足 中 均 未 检测 到 DU 基因 的 表达 , Suzuki 








和 Palopoli (2001 ) 以 此 为 根据 ,提出 膜 翅 目 和 鲜 翅 


目 昆虫 幼虫 腹 足 的 发 育 是 各 自 独 立 进 化 的 。 


通过 对 


Dil SER HE SERS HM Athalia rosae 中 表达 模式 更 加 细 
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致 地 观察 ,Oka 等 (2010 ) WON IEE Me AY AE BT RE 
是 腹 节 腹 板 的 外 长 物 ,而 非 附 肢 的 主轴 。 豆 翅 蝇 
Themira biloba 的 3 对 腹 足 中 均 未 出 现 DU 基因 的 表 
达 , 但 却 有 附 肢 基 部 信号 exd，engrailed (en) Fil 
Notch 基因 的 表达 。 除 了 表达 位 置 ,Dll 基因 在 不 同 
昆虫 类 群 中 的 表达 模式 也 存在 差异 。 在 较 原 始 的 无 
翅 昆 虫 中 ,DU 基因 只 表达 在 附 肢 的 端 部 ;但 在 较 进 
化 的 有 翅 昆 虫 中 , DU 基因 上 既 在 附 肢 的 端 部 有 表达 
(distal sock) ,也 在 基部 出 现 一 圈 环 状 表达 (proximal 
ring) , 呈现 典型 的 ring-sock 模式 (Jockusch and 
Smith, 2015 ) 。 

BR Dl 基因 外 ,其 他 常用 来 研究 附 胶 起 源 的 同 
源 异 形 盒 基因 还 有 hth 和 exd。hih 是 决定 附 肢 基部 
间隙 的 基因 ,常常 和 exd 形成 杂 二 聚 体 而 起 到 转录 
因子 的 作用 ,而 exd 则 是 细胞 核定 位 所 需要 的 基因 
(Steven and Mann,，2007 ) 。 在 已 经 研究 过 的 六 足 动 
物 中 , hth/exd 二 聚 体 均 会 出 现在 胶 节 的 基部 
(Jockusch and Smith, 2015). 。 相 比较 而 言 ,exd 基因 
在 腹 足 的 研究 上 应 用 较 多 。 通 过 exd 基因 的 细胞 核 
定位 和 DU 基因 的 表达 模式 , Suzuki 和 Palopoli 
(2001) 认为 香 脂 冷杉 叶 蜂 N. abietis 和 类 欧 松 叶 蜂 
D. similis 的 腹 足 并 非 起 源 于 附 胶 。 在 较 原 始 的 家 
KET. domestica 和 白 符 跳 虫 F. candida P hth 和 
exd 在 腹 足 的 表达 模式 研究 ,发 现 它们 和 甲壳 纲 以 
及 有 却 亚 纲 昆虫 的 表达 模式 类 似 , 从 而 证 明了 它们 
的 腹 足 和 胸 足 起 源 于 相同 的 结构 (Schaeper et al., 
2013 ) 。 

相对 于 传统 的 形态 学 研究 中 形态 标记 数量 少 、 
多 态 性 差 .遗传 表达 不 稳定 和 易 受 环境 因素 影响 等 
缺点 ,基因 的 时 空 表 达能 更 准确 地 解答 腹 足 起 源 问 
题 。 虽 然 有 研究 提出 叶 蜂 的 腹 足 并 非 起 源 于 附 胶 的 
主轴 ,而 是 起 源 于 腹 板 的 延伸 结构 ,但 是 依然 指出 这 
部 分 结构 应 该 属于 附 肢 的 基 节 内 叶 (Oka et al., 
2010) 。 到 目前 为 止 ,尚未 有 任何 分 子 学 研究 证 明 
昆虫 幼虫 的 腹 足 起 源 于 附 肢 以 外 的 结构 。 在 基于 基 
因 时 空 表达 的 研究 中 , 研究 者 虽然 在 腹 足 属于 附 胶 
的 主轴 还 是 基 内 叶 结 构 上 还 存在 一 定 的 争议 ,但 都 
普遍 认可 昆虫 幼虫 的 腹 足 起 源 于 附 胶结 构 的 观点 。 


3 同 源 异 形 盒 基因 与 幼虫 腹 足 发 育 的 
调控 通路 


同 源 异 形 盒 基因 的 表达 模式 有 明显 的 保守 性 ， 
但 是 也 存在 一 些 差 异 , 这 些 差异 主要 是 由 腹部 的 3 





































































































个 Hox 基因 ( Ubx, abd-A 和 abd-B) 功 能 的 进化 造成 
的 。 这 也 是 昆虫 幼虫 腹 足 数量 产生 多 样 性 的 原因 
Zo 

3.1 昆虫 幼虫 腹 足 发 育 的 分 子 机 理 

昆虫 幼虫 腹 足 的 发 育 可 分 为 3 个 阶段 
(Panganiban et al., 1995) (图 2)。 首 先是 腹 足 的 位 
置 , 腹 足 位 置 的 确定 与 胚胎 背 腹 轴 ( dorsal-ventral 
axis) 的 分 化 受 同样 的 调控 机 制 所 支配 (Schaeper et 
al., 2013) 。 有 上 胚胎 背部 的 细胞 中 有 dp 基因 的 表达 ， 
而 腹部 的 细胞 中 有 EGF 的 表达 ,从 而 将 腹 足 原 基 限 
制 在 侧面 (Goto and Hayashi, 1997) 。 其 次 是 腹 足 沿 
基 端 轴 的 生长 和 分 化 。 在 这 个 生长 过 程 中 ,最 先 被 
激活 的 基因 就 是 凡 。 发 育 完整 的 腹 足 通常 分 为 端 
部 .中 部 和 基部 3 个 部 分 。 端 部 受 同 源 异 形 盒 基因 
DU 的 调控 ,中 部 受 dac 基因 的 调控 ,而 基部 则 受 同 
源 异 形 盒 基因 hth 和 exd 的 共同 作用 (Lecuit and 
Cohen, 1997; Abu-Shaar and Mann, 1998; Wu and 
Cohen, 1999) 。 最 后 是 腹 足 的 数目 , 腹 足 的 产生 与 
否 受 同 源 异 形 盒 基因 DIL 和 腹部 Hox 基因 (Ubx， 
abd-A 和 abd-B ) 互 作 的 调控 ( Suzuki and Palopoli, 










































































图 2 昆虫 幼虫 腹 足 发 育 的 基因 调控 

Fig. 2 Gene regulation of proleg development in larval insects 
A: 幼虫 发 育 第 1 阶段 , 箭头 表示 dpp Fl EGF 对 DU 基因 表达 域 的 
限制 Phrase I of larval development, with arrows showing that Dil is 
repressed by dpp and EGF; B: 幼虫 发 育 第 2 阶段 , hth Fil exd, dac, 
六 分别 表达 在 腹 足 的 基部 .中 部 和 端 部 Phrase I of larval 
development, hth and exd, dac, Dil being expressed in the basal, 
middle and distal parts of a proleg, respectively; C: 幼虫 发 育 的 第 3 
阶段 , 存在 DU 表达 的 腹 节 会 产生 腹 足 ,而 只 存在 Ubx/abd-A 表达 
的 腹 节 不 产生 腹 足 , 箭头 表示 腹 足 , 星 号 表示 腹 足 缺失 Phrase M 


of larval development, proleg existing in the abdominal segments 












































expressing Dil and absent in the abdominal segments expressing Ubx/ 
abd-A, arrow pointing to a proleg, and asterisk indicating the absence of 


the proleg. 
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2001; Angelini and Kaufman, 2005; Jockusch and 
Smith, 2015), 。 腹 部 Hox 基因 的 表达 通常 会 抑制 
DU 基因 的 表达 ,从 而 抑制 腹 足 的 产生 ;而 当 腹 部 
Hox 基因 不 表达 在 腹 足 原 基 位 置 上 时 , 原 基 位 置 会 
出 现 DU 基因 的 表达 ,并 且 在 该 位 置 产生 腹 足 原 基 
(Warren et al., 1994)。 其 中 ,第 3 阶段 Hox 基因 功 
能 的 进化 ,造成 了 不 同 昆 虫 类 群 幼 虫 腹 足 在 数目 上 
的 多 样 性 。 
3.2 昆虫 幼虫 腹 足 发 育 中 Hox 基因 的 功能 进化 
在 位 置 上 ,Ubx 通常 出 现在 第 1 腹 节 ,apd-4 的 











前 端 边界 在 不 同类 群 中 存在 较 大 的 差异 ,而 abd-B 
的 位 置 则 更 加 靠 后 ( Angelini et al., 2005; Zhang et 
al., 2005; Mahfooz et al., 2007; Konopova and 
Akam, 2014) 。 在 功能 上 ,三 者 均 可 抑制 DU 基因 的 
表达 ,从 而 阻止 腹 足 的 产生 (Vachon et al., 1992) 。 
有 研究 者 (Suzuki and Palopoli, 2001; Galant and 
Carroll, 2002) AN, Ubx 和 abd-A 基因 抑制 DU 基因 
表达 的 能 力 是 在 进化 过 程 中 产生 的 ,而 并 非 是 祖先 
功能 (图 3)。 
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到 3 六 足 总 纲 中 腹部 Hox 基因 对 DU 抑制 作用 的 进化 ( 改 自 Jockusch and Smith, 2015) 














Fig. 3 Evolution of Distal-less ( DIL) repression by the abdominal Hox in the abdominal 


appendages in hexapods (adapted from Jockusch and Smith, 2015) 
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在 昆虫 纲 之 外 的 节肢 动物 中 ,会 出 现 abd-A 基 
因 与 DU 基因 共同 表达 的 情况 ,说 明 这 些 类 群 腹部 
Hox 基因 尚未 产生 抑制 Dl 基因 表达 的 功能 ( Averof 
and Akam, 1995; Panganiban et al., 1995) ;在 较 原 
始 的 石 师 目 昆虫 中 ,腹部 第 2 -9 节 也 会 出 现 同样 的 
HRAM A (Niwa et al., 2010)。 和 较为 进化 的 有 村 
亚 纲 昆虫 ,比如 赤 拟 谷 盗 ( Lewis et al., 2000) RÆ 
(Ueno et al., 1992) ) FI Œ M R tE ( Vachon et al., 
1992) 等 ,腹部 abd-A 基因 均 表 现 出 了 对 DU 基因 的 
抑制 作用 ,因此 腹 足 的 产生 也 受到 了 抑制 。 通 过 对 
不 同类 群 中 abd-A 基因 和 DU 基因 共 表 达 情 况 的 人 研 
究 , 以 及 腹 足 产生 情况 的 分 析 , Jockusch 和 Smith 
(2015) 认为 腹部 abd-4 基因 表现 出 的 对 DU 基因 的 
抑制 作用 ,可 能 是 在 衣 鱼 目 昆 贝 和 有 翅 昆虫 分 化 前 
产生 的 。 

相 比 较 而 言 ,Ubx 基因 对 DU 基因 的 抑制 功能 则 
产生 的 更 晚 , 且 更 复杂 。 在 直 翅 目 美洲 沙漠 蝗 和 畏 
翅 目 赤 拟 谷 盗 中 ,Vbx 基因 和 DU 基因 在 胚 足 带 上 出 
现 了 共 表 达 的 情况 (Palopoli and Patel, 1998) ,说 明 
这 些 类 群 的 Ubx 基因 尚未 进化 出 对 DU 基因 的 抑制 
VEH; WERE Precis coenia 的 Ubx 基因 会 出 现在 第 1 腹 
节 , 但 在 腹 足 原 基 部 位 出 现 了 表达 缺失 ,该 区 域 出 现 
了 DU 基因 的 表达 ,说 明 在 鳞 翅 目 中 已 经 进化 出 了 
Ubx 基因 对 DU 基因 表达 的 抑制 作用 (Waren et al., 
1994)。 对 于 Ubx 基因 的 功能 ,Lewis 等 (2000 ) 通过 
在 赤 拟 谷 盗 中 对 Ubx 的 免疫 组 化 和 RNA 干扰 研究 ， 
提出 了 不 同 的 观点 ,认为 Ubx 基因 的 功能 并 非 抑 制 
DU 基因 的 表达 , 而 是 调节 腹 足 的 形态 。 基 于 目前 这 
些 证 据 , Warren 等 (1994) 以 及 Suzuki 和 Palopoli 
(2001) 认为 Ubx 基因 对 DU 基因 的 抑制 作用 的 产生 
是 在 多 个 类 群 中 独立 进化 出 来 的 ,但 需要 更 多 基于 
基因 功能 方面 的 研究 来 验证 。abd-B 基因 对 DU 基 
因 的 抑制 功能 可 能 来 源 于 祖先 ,因为 几乎 没有 出 现 
过 abd-B 基因 和 DU 基因 共 表 达 的 情况 ,但 是 由 于 
数据 有 限 , 难以 做 出 准确 的 推断 (Tomita and 
Kikuchi, 2009) 。 

































































4 小 结 与 展望 


随 着 研究 物种 数量 的 增加 , 发 现 幼虫 腹 足 出 现 
了 一 种 消失 和 再 次 进化 产生 的 趋势 。 较 原始 的 弹 尾 
目 和 石 师 目 具 有 腹 足 或 者 腹部 附 肢 (Averof and 
Akam, 1995; Schaeper et al., 2013 ) ;有 翅 昆 虫 中 的 
Pa 目 和 双 翅 目 均 出 现 了 腹 足 缺失 的 现象 








(Lawrence and Morata, 1994; Stern, 1998; Mahfooz 
et al., 2007) ; 而 在 膜 翅 目 、 鳞 翅 目 和 长 翅 目 中 腹 足 
又 再 次 产生 ,并 且 展 现 出 了 不 同 的 发 育 模 式 
( Panganiban et al., 1994; Suzuki and Palopoli, 2001 ; 
Yue and Hua, 2010 ) 。 作 为 一 类 古老 的 基因 ,是 什 
么 促进 了 Hox 基因 逐步 进化 出 了 抑制 DU 表达 的 作 
用 ,而 又 是 怎样 的 进化 压力 使 一 些 物 种 又 失去 了 这 
种 抑制 作用 ,从 而 再 次 进化 出 了 腹 足 ,这 些 问 题 均 值 
得 进一步 深入 探究 。 
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